
























We  identified  the  favorable patches  for 222 butterfly species  in  the  Iberian Peninsula using high 
values of favorability. We calculated the cost of reaching any part of the territory from a favorable 
patch using  low values of  favorability  and distance  and  computed  the  inverse  as  connectivity. 
Some  of  the  favorable  territories  can  be  vacant patches  but  also  belong  to  the metapopulation 
structure, as they may be recolonized. This information is relevant for territory management and 
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cies  is found  in such fragmented plots and a certain  level of connectivity exists among 
them, its distribution pattern constitutes a metapopulation, understanding it as a popu‐
lation of populations [3]. 





less favorable,  that mutually maintain each other  through  the migration of  individuals 
[6]. 
Understanding  the  ecology of metapopulations  is  important  for biodiversity  con‐
servation science and has been extensively studied  in  recent decades  [2,7–9]. Most au‐
thors were interested in the persistence of the metapopulation as a whole over time. They 
focused mainly on  the size of  the plots  (local population centers) and  the distance be‐
tween  them  (connectivity/isolation), but also analyzed  the  role of  the characteristics of 
patch and matrix habitats [2]. Patch size is considered mainly related to the processes of 
stochastic extinction. The characteristics of matrix habitats  is related,  together with  the 
distance  between  patches,  to  connectivity,  defined  as  the  processes  of  emigra‐
tion‐immigration that allow the recolonization of currently unoccupied but suitable hab‐
itat patches [10,11], thus contributing to the persistence of the whole metapopulation. All 




















logic  operators  to  identify  the  connectivity  pattern  between  favorable  patches, which 
contribute  to migration processes and recolonization dynamics. We  tested  the applica‐
bility of fuzzy  logic to assess metapopulation dynamics operationally over vast territo‐
ries. 














































topographic, 10 geological,  four  indicators of human activity, as well as  two variables 
related to the spatial situation (see Table S1). We selected these variables both because of 
their accessibility at our working scale and for their theoretical predictive power in rela‐
tion  to  the group of  species  treated. We considered climate and  topographic variables 
because  they were shown  to be  the main drivers of  the butterfly species  richness  [26]. 
Lithological  variables  are  potentially  relevant  because  of  their  bearing  on  the  floral 





torical  events on  species distributions  [40–42]. The  spatial  location  also  conditions  cli‐
matic variables (Márquez, et al., 2004), so the true effect of climate must be assessed in the 
context of the spatial influences both on the species distribution and on climate. We used 








tained using  logistic  regression,  and  n1  and  n0  are  the  number  of  cells with  reported 
presence and absence in the dataset, respectively. The FF reflects the degree (between 0 







the effect of each variable separately on  the species distribution and  identified  the sig‐
nificant  explanatory variables. Then, we performed  a  selection of variables  to build  a 
parsimonious multivariate environmental probability model. We performed  this  selec‐








Insects 2021, 12, 392  5  of  17 
 
 




until  all  coefficients  for  the  variables were  significant, which  yielded  the  final model 




sification  rate  (CCR),  sensitivity,  specificity  [61],  under‐prediction  rate  (UPR), 

















After obtaining  for  each  species  the gradient of  favorability  (F) along  the  Iberian 
Peninsula, the sets of contiguous grid cells with high favorability (F ≥ 0.8) were consid‐
ered  “favorable”  patches. We  superimposed  each  environmental  favorability map  on 
another reflecting the known occurrence data on the respective cell to reveal the occupied 
and empty favorable plots, as unoccupied favorable areas must be considered in a met‐
apopulation dynamics  analysis  [10]. When  fragmented,  these patches  represented  the 












to which all  the patches  that constitute a metapopulation  [70] can be assimilated. This 
matrix  is heterogeneous and ecologically relevant [71–73]. The heterogeneity resides  in 







































Twenty‐one  species were  considered not  to  have  a metapopulation  structure  be‐












ures 2–4). Figure 2A shows  the cells with high environmental  favorability  (F ≥ 0.8)  for 
Argynnis adippe, including both the cells with the presence of the species and those where 
the species has not been reported. The metapopulation structure of A. adippe has a main 

































4B).  The  south  favorable  area  is  unoccupied  and  colonization  is  difficult  because  the 
connectivity with the other nuclei is very low (<0.1). 









Most  species  present  a  mainland‐island  metapopulation  structure  in  which  the 
metapopulation nuclei  are not  isolated drastically,  as  the  connectivity  among  them  is 
generally high, >0.7 (see Figure S1, Supplementary Materials). This means that if one of 
these smaller nuclei disappears, for any reason, it could be recolonized with individuals 
from  the main patch. Another  repeated metapopulation  structure  is  that  composed of 
nuclei of different sizes with no main nucleus. In this case, the possibility of colonization 















that  it  could be  represented graphically  and processed with  the analysis  tools of GIS. 
Modeling techniques based on probability values, for example, by applying the output of 
the logistic regressions directly, could do this as well, but the probability is affected by 




notion of  favorability, which  is  this  common  currency,  in  an operative way. Ref.  [29] 
showed the usefulness of the cartographic representation of the FF, as well as the anal‐
yses derived from it, for detecting the source and sink areas for butterfly species in the 






between metapopulation  theory and  the source‐sink  theory and how  fuzzy  logic mod‐
eling may be useful to approach both. 
The study of the dynamics of metapopulations in Ecology is classically approached 
from  the  size  of  the  favorable  patches  and  the  distance  that  separates  them  (isola‐
tion/connectivity), which  can  affect  the  processes  of  extinction  and  recolonization  be‐
tween  occupied  and  unoccupied  plots  through  a  process  of  emigration‐immigration 
between them. Using the same FF, we classified for each species every cell in one of two 
categories: highly favorable (F ≥ 0.8), to  identify the metapopulation favorable patches, 
and of  low or  intermediate  favorability  (F < 0.8), which constituted  the  inter‐territorial 
matrix. This allowed to  identify the  location and size of  the population patches and to 
establish a friction gradient through which to detect possible routes or ways of connec‐
tion between the metapopulation’s patches. This kind of evaluation of the matrix char‐








form  than with  a mathematical  function  of  the  distance  and  size  of  the  transmitting 
population [82].















values  to  the  inter‐territorial matrix  enabled  a quality  assessment method of  the  cells 
separating  the  local population centers  that were beyond  the presence or absence of a 







presences. As “absence of evidence  is not evidence of absence”  [84],  for any  species a 
blank/empty cell may  represent either a  true absence or an unreported presence. This 
distinction  is  important  for  the conservation of  the species, even  if both  types of areas 
deserve to be preserved. Ref. [85] proposed that the probable distribution area of a spe‐
cies  should  include  the areas of  favorability higher  than  0.8  (equivalent  to  those with 














better estimated. All  this  is part of  the dark biodiversity of  the  territory analyzed  [66]. 
Dark biodiversity is a concept related to that of dark diversity [86,87]. While dark diver‐
sity refers  to all  the potential species  in a  territory  that are not currently present, dark 
biodiversity refers to the degree to which the local environment interacts with the species 
























viability  of  the  population,  based mainly  on  its  ability  to  emit  or  receive  individuals 
[5,78,82]. Distance does not have a Euclidean  influence, but an anisotropic summative 
effect according  to  the environmental characteristics between patches, which results  in 
the connectivity [74] and reflects the likelihood of colonization of empty patches [2]. 
All  this allows us  to propose  the methodology used  in  this paper as a predictive 
biogeographic  tool,  useful  in  the  study  of  metapopulations  in  situations  where 
knowledge of population demography is not possible or operational. This may facilitate 
the understanding of demographic processes  and  the dynamics generated within  any 
metapopulation  by  identifying  the  environmental  potential  of  the  population  patches 

























This paper  showed  that  the FF  [14]  is  a useful  tool  to  reveal  the metapopulation 
structures. Its fuzzy character allowed us to go beyond the presence‐absence duality and 
to characterize  the  territory  from a qualitative point of view on  the basis of a series of 
environmental variables. This information may be relevant for the territory management 
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